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Abstract The genus Takakia was established by Hattori and Inoue in 1958 when the gametophyte 
of T. lepidozioides was found in Japan. In 1963, a species described by Mitten in the hepaticae 
genus Lepidozia, L. ceratophylla , was transferred to this genus by Grolle. Since its establishment, 
this enigmatic genus of two species has been the subject of intense scrutiny and phylogenetic debate, 
and many papers dealing with its taxonomy, morphology and phytogeography have been published. 
In this paper we discuss the morphological characters of this genus in detail and analyze much infor- 
mation from spore morphology, cytology, phytochemistry, molecular systematics, phytogeography 
and paleobotany in order to have a better understanding on its systematic position. Gross-morpholog- 
ically the sporophytes of Takakia are similar to those of some moss groups such as Andreaea and 
Andreaeobryum , but the gametophytes are very similar to those of some liverworts, e.g. Haplomitri- 
um and Blepharostoma. Evidence from sporophyte development and antheridial ontogeny indicates 
that Takakia is neither a moss nor a liverwort. Cytological data indicate its two species is not of very 
close relationship. Phytochemical data, although very limited, suggest a closer affinity of Takakia to 
hepaticae than to mosses. There is no exact counterparts in gross sporophyte morphology with 
Takakia among extant archegoniates, although striking parallels are evident in ancient fossil land 
plants. The shape and spiralled external architecture of the stem and sporangium of Tortilicaulis , a 
lower Devonian plant, are remarkably similar to that of Takakia. Takakia as a primitive genus is 
undoubtedly a unique type, which is systematically isolated in the bryophytes, and has both charac- 
ters of mosses and liverworts. From these facts we consider that Takakia might have contained more 
than two species in history, but only two of them have survived. In the long historical geological pe- 
riod, two diverse types, one including liverworts and the other including mosses, might be derived 
from Takakia , and the intermediate ones between the two types might have disappeared. Those gen- 
era which are similar to Takakia in sporophyte morphology, such as Andreaea and Andreaeobryum , 
or in gametophyte morphology, such as Haplomitrium and Blepharostoma , are commonly mono- or 
stenotypic, each including few or only one species, and are exceptionally isolated phylogenetically 
and thus are relict elements. All of them, including Takakia, therefore, may represent the rem- 
nants of the earliest bryophytes. The results of molecular systematics have shown that liverworts, 
hornworts and mosses are derived from a same ancient bryophyte in different periods of time, of 
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which the liverworts and homworts diverged earlier, while mosses diverged later. All available 
evidence suggests that Takakia is a “basal” group in bryophytes. Considering its isolated systematic 
position we agree with Schuster to treat it as an independent class, Takakiopsida . 

Key words Takakiopsida, systematics, bryophytes. 

摘要 ME Takahia 在 建立 之 初 被 认为 是 原始 的 苔 类 植物 。 这 一 神秘 类 群 的 出 现 引 起 了 苔 药学 家 的 
兴趣 ,发 表 了 一 系列 相关 的 论文 。 但 是 随 着 其 孢子 体 的 发 现 , 它 的 系统 位 置 引起 了 争论 。 本 文 详细 分 析 
了 莹 苦 属 植物 的 形态 性 状 特征 ,参考 了 大 量 其 他 学 科 的 研究 成 果 , 认 为 它 既 不 能 归于 花 类 ,也 不 能 归于 
苦 类 。 就 其 系统 位 置 而 言 ,应 该 成 为 一 独立 的 纲 一 一 藻 营 纲 。 

KR RSA; 系统 学 ; SHAY 


20 Hees EE AAD BARE, RA Takakia Hatt. & Inoue 的 发 现 是 其 中 
z—, CEBRA DUX EYES. RNA TARAIRE 
的 相关 材料 ,就 它 的 系统 位 置 做 了 探讨 。 

藻 苦 属 植 物 最 初 只 是 作为 藻类 植物 而 长 期 搁置 于 纽约 植物 园 标本 馆 。 后 来 又 被 认为 
是 苦 类 的 指 叶 苦 属 Lepidozia (Dum.) Dum. 植 物 。 最 后 由 Grolle(1963) 将 其 命名 为 藻 昔 属 
的 第 2 个 种 。 

关于 营 苦 植物 的 发 现 及 命名 的 历史 已 有 较 多 介绍 (Hattorn & Inoue, 1958; Hattori & 
Mizutani, 1958; 贾 渝 等 ，2001) ,在 此 不 再 袭 述 。 目 前 ,该 属 全 世界 有 2 HRA Takakia 
lepidozioides Hatt. & Inoue ASABE Takakia ceratophylla (Mitt. ) Grolle, 20 世纪 80 年 代 
后 ,在 中 国 云南 西北 部 地 区 和 西藏 东南 部 分 别 采 集 到 该 属 的 2 个 种 ,中 国 是 全 世界 惟一 分 
布 有 2 种 的 地 区 (吴鹏 程 等 ,1983; EHZ , 1993; Higuchi & Zhang, 1998). 


1 藻 若 属 的 形态 特性 及 分 析 


自 藻 苦 类 植物 被 发 现 以 来 ,对 于 它 的 系统 位 置 一 直 存 在 争论 。 对 于 其 系统 位 置 的 确 
定 ,形态 特征 仍 是 最 基本 的 依据 (图 1)。 
1.1 配子 体 特征 
1.1.1 Æ EAMH bL (aerial stem) FARZ (rhizomatous stem) 两 部 分 。 
地 上 茎 部 分 的 横 切 面 直径 宽 15 - 20 个 细胞 ,其 中 包含 2 - 3 层 细胞 的 表皮 层 。 在 每 个 皮 
层 细胞 中 含有 数量 不 等 的 油 体 及 1 -5 个 球状 的 叶绿体 。 茎 的 内 层 细 胞 壁 薄 而 大 ,含有 油 
体 ,但 缺乏 叶绿体 。 中 轴 部 分 的 细胞 小 而 几乎 透明 。 根 状 茎 的 表皮 层 仅 有 1 层 细胞 ,无 叶 
绿 体 但 有 油 体 存在 。 其 直径 大 小 多 变化 ,但 通常 较 地 上 茎 部 分 小 ,而 且 中 轴 部 分 也 趋 于 简 
化 。 
1.1.2 顶端 细胞 ” 藻 苔 属 植 物 的 具 叶 枝条 是 通过 顶端 细胞 四 裂 而 成 。 除 此 之 外 ,成 熟 茎 
的 表皮 细胞 也 具有 分 化 成 顶端 细胞 的 潜在 能 力 。 这 些 后 分 化 形成 的 顶端 细胞 产生 根 状 茎 
和 向 下 生长 的 轴 , 在 靠近 枝 顶 产生 侧枝 。 这 些 枝条 可 以 长 期 休 卢 ,并 且 相 互 交 织 在 一 起 。 
同时 ,也 可 以 从 枝条 的 无 叶 部 分 产生 新 的 枝条 。 这 种 产生 枝条 的 方式 在 昔 类 植物 中 仅 出 
MERMA Haplomitrium Nee. o 
1.1.3 SAH ERBE 4 种 分 枝 类 型 :(1) 无 叶 的 斜 生 枝 (plagiotropic) :在 原 有 
的 老 枝 上 可 重复 分 枝 , 并 且 是 在 任何 位 置 上 与 老 枝 成 一 适当 角度 且 粗 细 均 匀 。 这 些 分 








1 SA Takaki 植物 的 形态 A, 植物 体 及 茎 ; B, AMR; C,， 茎 的 横 切面 ; D, E, 叶片 ; F, "ET EE 
的 开口 的 恭 液 毛 ; G, FAERIE; H, 叶 细胞 (a, 油 体 ; b, 叶绿体 ); 1, PRA: J, 精子 器 。( 引 自 Schus- 
ter, 1997) 

Fig. 1. Morphological characters of Takakia. A, plant and stems; B, plant with sporophyte; C, cross section of stem; D, E, 
leaves; F, cluster of opened beaked mucilage papillae; G, mucilage papillae; H, leaf cells with oil bodies (a) and chloroplasts (b) ; 
I, dehiscent capsule; J, antheridia. (From Schuster, 1997) 


枝 的 原始 生长 点 处 伴随 有 开口 的 黏液 毛 。 有 时 在 其 上 形成 退化 的 叶片 RARE a 
植物 中 的 Phycolepidozia Schuster 中 也 有 出 现 。(2) 具 叶 的 枝 :上 述 斜 生 枝条 生长 到 一 定 程 
度 会 弯曲 并 迅速 转 成 直立 生长 ,开始 时 无 叶 , 其 后 生 小 叶片 ,最 后 发 育 正常 的 叶片 。 在 其 
下 部 会 继续 产生 斜 生 枝 。(3) 分 叉 的 斜 生 枝 :这 类 枝条 不 经 常 出 现 。(4) 分 叉 的 生 叶 校 : 
RATERS PRAM HBL (TEA RS Be Td, A 15% - 20% 的 枝条 属于 这 
一 类 型 。(3) 和 (4) 的 两 类 枝条 都 不 存在 黏液 毛 。 

1.1.4 HE BARAT HES ES 3 列 排列 。 成 熟 的 叶片 大 多 为 4 裂 而 基部 联 
合 , 偶 尔 出 现 3 裂 或 5 裂 。 在 藻 苔 属 中 退化 的 叶片 可 以 从 根 状 茎 或 侧枝 上 产生 ,一 般 5-8 
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个 细胞 组 成 不 分 裂 的 叶片 ,偶尔 演变 成 单一 棒状 黏液 毛 。 角 叶 藻 苔 在 茎 下 部 的 叶片 不 分 
裂 或 二 裂 至 基部 ,这 在 Haplomitrium ovalifolium 成 熟 的 枝条 上 也 有 类 似 的 情况 (Schuster， 
1971). 
1.1.5 黏液 毛 (mucilage papilla) ERER F, A 2 种 类 型 的 黏液 毛 : 一 种 呈 丝 状 , 仅 生 
于 具 叶 片 的 枝 上 ,单一 或 成 对 生 在 一 起 ; 另 一 种 则 呈 钧 形 , 生 于 根 状 蕉 和 具 叶 片 枝 上 , BOR 
聚集 在 一 起 (Proskauer，1962)。 开 口 的 黏液 毛 (beaked opened mucilage papillae) 30 - 100 个 
聚集 在 一 起 。 这 些 黏 毛 由 一 个 小 的 、 等 径 的 基部 细胞 发 育 而 成 。 成 熟 后 经 开口 处 分 泌 大 
量 的 黏液 。 这 些 分 泌 物 质 与 真菌 联系 在 一 起 ,不 开口 的 黏液 毛 则 无 此 现象 。 

开口 的 黏液 毛 生 于 枝条 下 部 或 最 下 端 , 而 且 一 般 在 分 枝 处 ,但 有 时 也 出 现 于 枯 梳 上 。 
这 种 特征 类 似 于 巷 类 植物 中 的 假 鳞 毛 (Schuster，1997)。 这 种 开口 的 黏液 毛 仅 存在 于 藻 苔 
属 和 黑 真 功 属 Andreaeobryum Steere & Murray 中 ,但 就 其 着 生 位 置 的 多 样 性 和 形式 而 言 , 黑 
FS uim T RES ,而 且 着 生 位 置 也 有 差别 。 两 属 开口 的 黏液 毛 是 否 来 源 一 致 , 尚 需 
进一步 研究 证 实 。Schuster (1997) 认 为 两 个 类 群 中 的 黏液 毛 可 能 是 各 自演 化 而 成 。 藻 昔 
属 的 枝条 在 发 育成 熟 之 后 ,这 些 黏液 毛 仍 宿 存 , 而 其 他 苦 类 植物 是 不 宿 存 的 。 
1.1.6 油 体 (oil-body) 最 初 , 藻 苔 属 植 物 是 否 具有 真正 的 油 体 尚 有 争议 ,但 经 深入 观 
察 ,证 实 该 属 的 确 存 在 油 体 。 藻 蔡 属 的 油 体 在 表皮 的 叶 细 胞 中 仅 有 3 - 4 个 ,在 裂片 较 低 
的 部 位 有 6 - 10 个 。 油 体 的 体积 小 于 叶绿体 ,直径 2- 2.4 pm。 在 苔 类 植物 中 油 体 的 形式 
是 多 样 的 。 有 些 属 的 油 体 极 小 , 直径 小 于 1 um, 在 光学 显微镜 下 无 法 观察 到 。 根 据 目 前 
在 光学 显微镜 下 对 油 体 的 观察 以 及 系统 学 的 分 析 ,在 苦 类 植物 中 存在 着 各 式 结构 的 油 体 。 
苔 类 植物 油 体 的 组 成 成 分 一 A fü M E, E RE A A n ACB (Asakawa et al.，1979)。 尽 管 有 
报道 在 伦 类 植物 中 也 有 油 体 的 结构 (Frahm，1994) ,但 油 体 仍 然 是 苔 类 植物 的 重要 特征 之 


1.1.7 精子 器 菠 昔 属 的 精子 器 一 般 着 生 于 叶腋 处 ,在 美 茸 目 和 叶 昔 目 中 也 是 如 此 。 形 
状 为 棒状 或 椭圆 形 , 长 300 - 325 pm, 直径 90 - 93 um, 距 顶端 1/3 处 最 宽 。 橘 红色 的 精子 
器 极 相似 于 裸 蒜苔 属 的 精子 器 。 这 类 长 柱 形 精 子 器 和 甚 短 的 柄 在 从 类 植物 中 也 不 少 , 而 
且 顶 端 具 一 个 发 育 不 完全 的 “ 帽 ”。 

1.1.8 RPS ” 单 生 ,每 一 枝条 具 3 -4 个 ,通常 着 生 于 叶片 密集 的 枝 端 , 形 大 , 淡 绿 色 ， 
腹部 粗 , 基 部 有 柄 , 颈 细胞 6 排 。 在 发 育 阶段 , 颈 卵 器 类 似 于 叶片 的 1 个 裂片 。 

1.2 孢子 体 特 征 

1.2. 383) 和 孢 靖 顶 生 , 多 单 生 , 稀 2 个 ,无 类 似 肉 苞 叶 的 保护 性 构造 ,直立 ,高 1.5-2.5 
mmo HAAK 0.5- 1.25 mm, 直立 而 粗 , 随 发 育 而 扭曲 。 配 丝 长 达 0.2 mm, SIR I& 0.2 - 
0.3 mm; f& 3j & 0.6 — 1.0 mm, ÉCYz ,椭圆 形 ,未 成 熟 时 呈 绿 色 ,基部 和 项 部 对 称 ,成 熟 时 近 
360* 扭 曲 ; MAE ,无 气孔 和 蒜 盖 ;成 熟 时 从 中 部 开裂 ,然后 向 上 和 向 下 扩展 。 

1.2.2 孢子 ”对 藻 苔 的 孢子 进行 了 电镜 观察 。 实 验 材料 来 自 云南 德 钦 县 梅里 雪山 ,海拔 
3750 m, 凭证 标本 M. Higuchi 25513, 存 放 于 TNS,HKAS,PE。 将 风干 后 的 成 熟 孢 子 分 散 于 
双 面 胶 纸 表面 ,粘贴 于 金属 样品 台 上 , 放 人 日 立 IBM-3 型 离子 溅 射 仪 喷 金 镀膜 ,用 日 立 S- 
570 型 扫描 电镜 观察 。 其 孢子 圆 形 ,外 壁 被 疣 状 颗 粒 所 覆盖 , 具 放 射 状 的 三 裂缝 ,直径 26 
-36 um (图 2). 
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图 2 MA Takakia ceratophylla (Mitt. ) Grolle 的 孢子 A-C. 孢子 , D. TET iWi.E,.F. FAH, G-1. 孢子 近 极 
hij 
Fig. 2. Spores of Takakia ceratophylla (Mitt. ) Grolle. A-C, spores. D. distal surface. E,F, exine ornamentation of spore. 
G-I, proximal surface. 

A, x810; B, x918; C, x1350; D, x1620; E, F, x4320; G-I, x 1620. 
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1.3 与 其 他 类 群 的 关系 

菠 苦 属 植物 配子 体 与 若 类 裸 菇 苦 属 和 睫毛 苦 属 Blepharostoma (Dum.) Dum. 植 物 在 外 
部 形态 方面 十 分 相似 ,而 且 茎 和 地 下 茎 的 生长 形式 与 美 营 目 一 致 , 均 无 假 根 。 同 时 , 叶 的 
生长 形式 类 似 睫毛 营 属 和 指 叶 昔 科 的 细 指 苔 属 Kurzia Mart. {SORE BI. BAK 
说 , 藻 苦 属 植物 配子 体 的 外 部 特征 接近 于 昔 类 ,与 美 茸 目 关系 尤为 密切 。 

然而 , 藻 苦 属 的 颈 卵 器 壁 由 6 列 细胞 组 成 ,而 美 营 目 仅 4 列 , 叶 昔 目 为 5 列 。 其 颈 卵 
器 较 苦 类 更 接近 于 真 砍 亚 纲 和 黑 众 目 。 类 似 于 其 他 的 伦 类 、 角 苔 类 和 某 些 苦 类 植物 BA 
颈 卵 器 各 细胞 的 形态 是 一 致 的 (Brown & Lemmon, 1993). 

Schuster (1966) 和 Mizutani (1967) 对 于 车 苦 属 是 苦 类 还 是 倒 类 看 法 不 一 ,也 均 未 找到 
足够 的 依据 。 因 此 人 们 希望 能 找到 成 熟 的 孢子 体 进 一 步 确 立 藻 苔 属 的 系统 位 置 。20 ttt 
纪 90 年 代 初 ，Smith 终于 在 阿留 申 群 岛 采 得 角 叶 车 昔 的 孢子 体 。1994 年 , Higuchi 和 Zhang 
在 中 国 的 梅里 雪山 也 采集 到 角 叶 藻 茸 的 孢子 体 。 这 些 野外 工作 的 成 果 为 探讨 该 属 植物 的 
系统 位 置 提供 了 有 利 的 证 据 。 角 叶 车 昔 的 孢 莫 外 壁 结构 与 黑莓 目的 黑 真 众 属 相似 , 仅 后 
者 的 孢 藉 外 壁 细胞 呈 规 则 的 纵横 排列 不 同 。 但 黑 真 花 属 植物 在 孢 蒜 成 熟 时 与 黑 蔬 属 An- 
dereaea Hedw. 均 具 4 条 上 下 不 完整 的 裂 颖 ,在 藻 苔 属 植物 孢 藉 成 熟 时 却 是 扭曲 开裂 ,与 苏 
类 植物 孢 蒲 的 开裂 方式 形成 鲜明 的 对 比 (Renzaglia et al., 1997), FEA, Hat BA 
Pallaviciniaceae 的 Symphyogyna Nees & Mont. 和 Podomitrium Mitten 等 属 中 的 孢子 体 也 有 沿 
一 侧 产生 裂缝 或 呈 两 条 裂 矣 开裂 。 而 且 , 一 个 明显 的 事实 是 这 些 属 的 孢子 体 是 从 侧面 而 
不 是 从 顶部 开裂 ,此 特征 类 似 于 藻 苔 属 。 尽 管 有 学 者 (Smith & Davison, 1993; Higuchi & 
Zhang，1998) 认 为 藻 苦 属 与 黑 花 属 和 黑 真 花 属 关系 密切 ,并 将 其 划分 到 同一 亚 纲 中 ,但 是 ， 
我 们 认为 藻 若 属 与 这 两 属 植物 仍然 存在 较 大 的 区 别 ( 表 1)。 另 外 ,螺旋 状 的 裂 锋线 在 若 


X1 HER REUS JS SER 2 BUE GS BHIER) EE 
Table 1 Morphological comparison among Takakia , Andreaea and Andreaeobryum 


WEBS Takakia WAJA Andreaea SABE) Andreaeobryum 


PERSE FET , ELERAN 
Leaves spirally arranged, deeply (3 - )4 - a 





( - 5)-lobed 
具 峻 雄 苞 叶 等 保护 性 结构 具 肉 雄 艾叶 等 保护 性 结构 
- Perichaetial and  perigonial protective — Perichaetial and perigonial protective 
Structures present Structures present 
具 分 叉 的 枝条 不 规则 的 分 叉 或 不 分 枝 不 分 枝 
Terminal branches furcated Branches irregularly furcated or absent Branches absent 
FARR Rhizoma present = D 
具 棒 状 粘液 毛 
Clavate mucilage papillae present n i 
一 具 假 根 Rhizoids present 具 假 根 Rhizoids present 
_ 性 器 官 存在 隔 丝 性 器 官 存 在 隔 丝 
Paraphysis present Paraphysis present 
FF AR IPR 孢子 体 纵向 开裂 孢子 体 纵 向 开裂 
Sporangium obliquely dehiscent Sporangium longitudinally dehiscent Sporangium longitudinally dehiscent 
蒜 轴 不 存留 Columella evanescent MAE Columella persistent HA7 Columella persistent 


叶 细 胞 具 油 体 Oil-bodies present £ 


356 植 物 分 类 学 报 41 卷 





类 植物 中 也 时 有 出 现 ( 如 Balantiopsidineae "P ) (Schuster, 1984). Æ} J Monoclea Hook. 
dui Ad pEOTAL AR ,类似 于 营 苦 属 。 此 外 , 昔 类 植物 孢 戎 中 多 数 具 有 弹 丝 , 父 
类 植物 则 无 弹 丝 而 具 蒜 齿 , 藻 苦 属 植物 的 孢 藉 仅 有 孢子 而 无 弹 丝 。 此 特征 似乎 与 众 类 植 
物 更 为 接近 。 

尽管 营 芳 属 孢子 体 的 发 育 式样 与 其 他 从 类 植物 一 致 , 藻 苦 属 孢 蒜 的 结构 却 是 独 一 无 
二 的 , 即 孢 暮 单一 ,直立 , 沿 着 螺旋 状 的 垂直 面 不 完全 开裂 ,而 又 无 开裂 的 颖 线 细 胞 (suture 
cell) (Renzaglia et al., 1997). DL EY (X HH ULT SEXE BRE eR 
却 包含 了 多 条 垂直 的 裂缝。 


2 论证 藻 若 属 系统 位 置 的 依据 


由 于 藻 苔 属 植物 的 独特 性 ,在 最 近 40 年 间 有 大 量 关于 这 一 类 群 的 报道 。 我 们 认为 目 
前 各 学 科 的 研究 已 提供 了 车 茸 属 植物 系统 位 置 的 证 据 。 
2.1 细胞 学 研究 

ABER, AHMAR 2 个 种 的 细胞 染色 体 结构 已 十 分 清楚 。Inoue(1973) 通 过 对 
藻 苦 属 植物 染色 体 的 观察 发 现 , 角 叶 藻 苦 的 核 型 为 K(n) =5 = V(H) «Je V V € JO): 
苔 的 核 型 为 :K(n) =4=V(H) +J+V+J(h), 结 果 显示 这 两 种 之 间 的 亲缘 关系 并 不 密切 。 
藻 苦 属 植物 具有 蔡 八 植物 中 最 少 的 染色 体 数 目 n= 4 和 nm = 5. Inoue 认为 , 苔 类 原始 染色 
体 组 分 相似 于 n=4 和 n=5 HRE AY 2 个 种 的 染色 体 组 分 , 即 营 苦 属 植物 是 一 种 残 遗 
HERE. Inoue 还 认为 在 昔 类 植物 中 大 多 数 种 类 的 染色 体 是 该 类 群 的 多 倍 体 。 藻 昔 
植物 低 的 染色 体 数目 (n= 4,n = 5) TERRE PATRIA. AA , Ramsay (1983, 1987) i6 
PIKE Hypnodendron (C. Mueller) Lindberg ex Mitten 的 染色 体 数 目 是 n=4 和 n=5, 但 
FE, Smith (1978a) 认 为 藻 苦 属 植物 的 染色 体 组 分 并 非 是 代表 最 原始 苦 类 植物 的 染色 体 。 
2.2 植物 化 学 研究 

1979 年 , Markham 和 Porter 第 一 次 研究 出 藻 蔡 植物 内 含 的 化 学 物质 为 类 黄酮 。 通 过 分 
析 , 认 为 从 该 物质 可 认定 藻 苔 应 该 是 从 现代 苔 薛 植物 祖先 中 分 化 出 的 独立 的 一 支 。 灌 苔 
的 分 析 样 品 一 个 采 自 日 本 , 另 一 个 来 自 加 拿 大 的 不 列 颠 哥伦比亚 地 区 。 通 过 2D-PC 的 方 
法 判断 :它们 都 含有 同样 的 类 黄酮 成 分 。 尽 管 角 叶 藻 营 仅 拥有 少数 几 个 高 度 间 断 的 居 群 ， 
但 它 仍然 是 一 个 可 识别 的 种 。 在 这 个 种 发 现 丰 富 的 类 黄酮 含量 和 不 同 的 类 黄酮 类 型 是 未 
估计 到 的 。 相 比较 而 言 ,那些 形态 上 “简单 "的 苦 类 , 如 纽 苦 属 Riella Mont. MER FB 
Sphaerocarpus Micheli LA £x $$ JA Riccia 工 .的 某 些 种 类 却 缺 乏 这 样 丰 富 的 类 黄酮 物质 。 尽 
管 类 黄酮 中 的 “原始 类 型 "例如 :C- 糖 基 化 和 黄酮 醇 ) 在 藻 苦 中 产生 ,但 是 其 中 “进化 类 型 “ 
的 三 -氧化 作用 和 0- 糖 基 化 作用 也 同样 出 现在 这 个 种 中 。 

然而 该 属 的 另 一 个 种 角 叶 车 若 的 类 黄酮 含量 低 , 但 该 属 的 2 个 种 却 共有 4 种 类 型 的 
类 黄酮 。 像 藻 苔 属 这 样 一 个 形态 和 化 学 成 分 上 保守 的 属 具 有 如 此 丰富 的 类 黄酮 类 型 ,也 
许可 说 明 该 属 与 其 他 分 类 群 的 差距 要 远 远大 于 其 种 间 的 差异 。 

藻 苔 与 裸 藉 昔 的 类 黄酮 比较 结果 并 不 支持 它们 之 间 关 系 密切 的 结论 (Markham & 
Porter，1979)。 但 是 藻 昔 属 的 类 黄酮 物质 是 其 他 苦 类 植物 的 重要 特征 。 从 化 学 成 分 上 看 ， 
营 苦 可 能 是 苦 类 中 的 地 钱 类 、 又 苦 类 和 羽 营 类 之 间 的 纽带 。Asakawa (1979) HF TRE 
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属 植物 的 类 莫 后 ,也 认为 它 拥有 蔡 类 植物 的 化 学 特征 。 
2.3 分 子 系统 学 研究 

目前 ,用 分 子 系统 学 的 手段 对 藻 苔 属 植物 已 进行 过 一 些 研 究 。Beckert 等 (2001) 利 用 
nad2 作为 标记 位 点 来 探讨 萝 类 植物 的 系统 关系 ,其 所 得 结果 显示 藻 苔 属 与 泥炭 巷 属 
Sphangum L. 有 着 最 密切 的 关系 。Newton 等 (2000) 使 用 4 个 核 DNA 的 片段 (rbcL、 tr L-F 
rps4 和 18S) 以 及 形态 特征 对 蕉 类 植物 的 演化 关系 进行 了 分 析 比 较 , 结 果 表 明 泥 炭 巷 属 、 
藻 苔 属 、 黑 茵 属 和 黑 真 蕊 属 为 一 单 系 群 。 但 是 该 研究 的 缺陷 在 于 它 并 未 将 苔 类 植物 作为 
研究 对 象 。Hedderson 等 (1996) 通过 18S RNA 的 基因 片段 探讨 角 苔 、 苔 类 、 巷 类 以 及 与 其 
他 绿色 植物 的 系统 关系 ,结果 表明 角 苔 类 是 最 基本 的 类 群 , 世 类 和 苔 类 是 姊妹 群 ,其 中 藻 
营 属 与 黑 功 属 亲 缘 关系 最 近 。 最 近 , 通 过 对 3 个 线粒体 内 含 子 的 研究 ,认为 昔 类 植物 是 最 
早 的 陆地 植物 (Qiu et al., 1998). Nickrent 等 (2000) 利 用 叶绿体 rbeL 和 DNA 的 小 亚 基 等 
多 基因 片段 来 探讨 早期 陆地 植物 的 起 源 ,结果 显示 苔 类 、 角 苦 类 和 从 类 来 自 一 个 共同 祖 
先 , 且 苔 类 最 早 分 化 出 来 ,其 中 藻 苔 属 与 泥炭 葡 属 关系 最 为 密切 。 总 之 ,目前 的 分 子 系统 
SRR UR ERR E Ber T BRED. 
2.4 WAAR 

苔 薛 植物 的 化 石 资料 相对 较 少 。 藻 苔 属 
植物 目前 尚 无 确切 的 化 石材 料 。 然 而 ， 
Kenrick 和 Crane (1997) 介 绍 了 目前 世界 上 早 
期 陆地 植物 的 起 源 与 演化 ,从 他 们 引用 的 早 
期 陆地 植物 化 石 植物 Tortilicaulis offaeus Ed- 
wards, Fanning & Richardson 孢子 体形 态 来 看 
是 相似 于 藻 苔 属 植物 的 孢子 体 ,尤其 是 孢子 
体 的 开裂 形式 (图 3)。 这 是 一 个 发 现 于 早 泥 
盆 纪 煤层 中 的 化 石 新 植物 (Edwards & Fan- 
ning, 1994) ,根据 推测 ,Tortilicaulis Edwards fÜ 图 3 5, e ffeus (A) AUAAM SE Takaka oer- 
FRA FFT SX RT REE SR BBA AT — atophylla (B) 的 孢子 体形 态 A, 引 自 Kenrick & Crane, 
不 同 (Edwads，1996)。 虽 然 我 们 还 不 能 断定 FR Menhan chance of quroghyes of Tr 
它们 是 属于 同一 类 植物 ,但 可 以 肯定 药 若 属 i gfe (A) and. a cea CB) A» 
植物 具有 类 似 早 期 陆地 植物 的 原始 特征 。 1998. 
3 ” 藻 苔 属 的 地 理 分 布 


BARBADOS PS (RASS, 1983; HES 1993; Higuchi & Zhang, 1998). H 
本 (Hattori & Inoue, 1958; Schofield，1972)、 印 度 尼 西 亚 的 加 里 曼 丹 (Hattori，1963)、 锡 金 
(Grolle, 1963) 、 尼 泊 尔 (Hattori et al., 1973) ,美国 阿拉 斯 加 的 阿留 申 群岛 和 加 拿 大 西部 海 
岛 (Persson, 1958; Sharp & Hattori, 1967; Smith，1978b) 。 从 纬度 上 看 , 它 的 分 布 可 以 从 赤 
道 附近 达 北 纬 45" 以 北 的 地 区 ,而 且 明 显 地 呈现 间断 性 分 布 (图 4) 。 按 该 属 的 地 理 分 布 分 
析 , 它 实际 上 是 北 温带 分 布 的 种 类 。 过 去 ,我 们 一 直 未 发 现 该 种 植物 的 孢子 体 ,并 且 认为 
该 种 植物 是 由 于 上 肉 雄 异 株 的 原因 而 不 能 产生 孢子 体 ,从 而 导致 它们 分 布 的 间断 性 。 
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图 4 HAM CEREREM) 
Fig. 4. Distribution of Takakia lepidozioides and T. ceratophylla . 


然而 随 该 属 植物 的 孢子 体 陆续 在 阿留 申 群岛 





了 晤 和 中 国 发 现 ,这 种 解释 似乎 难以 成 立 。 就 目 
MES ee I 0 前 的 地 理 分 布 状况 看 来 ,包括 中 国 青藏 高原 
E owl E à V5 东南 部 地 区 在 内 的 喜马拉雅 东部 地 区 可 能 是 
SMS 3 de $ 该 属 的 现代 分 布 中 心 (Hattori et al., 1974); 

& 00 就 该 属 植物 的 垂直 分 布 而 言 , 从 不 到 海拔 





Equator 10 20 30 40 50 60 100 m 直至 4000 m JA io (AS). PG: BR 
苔 的 分 布 在 印度 尼 西 亚 的 婆罗 洲 和 日 本 一 般 
His SU Ca EAA EREE 见于 3000 - 4000 m, 在 婆罗 洲 的 分 布地 点 超 
cut Tataki pos 过 3000m, 而 日 本 南部 为 2000 m 左右 ,日 本 
北部 则 在 海拔 1000 m; 在 北纬 45° 以 北 沿海 地 
区 则 在 海拔 100 m 以 下 ,如 角 叶 藻 痊 在 阿留 申 群 岛 的 分 布 海拔 仅 为 50 m。 据 目前 的 资料 ， 
该 属 植物 在 北美 西北 部 拥有 最 多 的 居 群 数量 。 
在 中 国 范围 内 ,党 苦 属 植物 明显 局 限 分 布 于 青藏 高 原 地 区 , 即 西藏 境内 的 米 林 县 、 波 
密 县 和 察 隅 县 (Wu et al. ,1983; Wang，1993) ,以 及 云南 境内 的 德 钦 县 (Higuchi & Zhang, 
1998) ,该 属 的 2 个 种 在 中 国 均 有 分 布 。 由 于 青藏 高 原 是 属于 古 地 中 海边 缘 地 带 , 该 类 群 
在 这 一 地 区 出 现 应 该 是 随 着 青藏 高 原 隆 起 而 分 布 至 该 区 域 的 高 海拔 地 区 。 
目前 ,该 属 植物 主要 分 布 于 海洋 中 的 岛屿 或 濒临 海洋 ,尽管 现 有 分 布 区 中 也 有 些 地 点 
并 不 如 此 (如 中 国 、 尼 泊 尔 等 )。 但 是 ,如 果 考 虑 到 长 远 的 地 质变 迁 , 这 些 地 区 在 某 个 地 质 
时 期 都 有 可 能 是 濒临 海洋 ,甚至 是 海洋 中 的 岛屿 。 这 可 能 显示 这 类 原始 子 遗 植物 的 祖先 
是 由 水 生 向 陆 生 过 滤 的 “先驱 者 ”。 
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4 系统 位 置 及 可 能 的 演化 关系 


在 藻 普 植物 发 现 之 初 ,由 于 未 找到 它 的 孢子 体 ,学 者 们 几乎 一 致 认为 它 属于 苔 纲 ,而 
且 认 为 它 是 一 类 最 原始 的 苦 类 植物 (Hattori & Inoue，1958)。Crandall-Stotler (1986) 详 细 研 
究 了 车 苦 属 植物 的 配子 体 之 后 ,提出 一 种 新 的 观点 : 它 的 系统 位 置 比 以 前 推测 的 更 为 孤 
立 。 因 为 它 不 仅 具 有 昔 类 、 角 苦 类 和 花 类 植物 的 一 些 特征 ,甚至 有 些 特 征 类 似 于 茧 类 植物 
的 卷 柏 属 Selaginella Beauv. 和 水 韭 属 Isoëtes L. (例如 :在 有 丝 分 裂 中 质 体 数量 的 减少 )。 
另外 , 它 横 茎 的 “H" 型 分 枝 式样 类 似 于 化 石 植物 中 的 工 茧 类 (zosterophyls)。 因 此 , Cran- 
dall-Stolter( 1986) 将 营 苦 属 植物 作为 一 个 独立 的 门 一 一 营 若 门 Takakiophyta。 但 随 着 孢子 
体 的 发 现 ,无 疑 可 以 肯定 藻 苔 属 是 苔 葵 植 物 。 现 在 世界 上 多 数学 者 根据 其 孢子 体 的 形态 
将 其 归于 蕊 类 ,因为 角 叶 藻 苦 的 精子 器 以 及 叶 尖 顶端 细胞 四 分 裂 ,这 些 特 性 无 疑 证 明 它 是 
一 种 蕊 类 。Smith 和 Davison 在 1993 年 认为 应 该 把 这 类 植物 建立 藻 苔 亚 纲 排列 于 黑 杞 亚 
纲 之 后 , 因 它 的 孢子 体 发 育 的 式样 与 其 他 从 类 植物 较 一 致 。1998 年 , Higuchi 和 Zhang i 
HRA MARRS UA, RPAH AT AR WAZ AT. (AA, Schuster (1997) 却 认 
HRA MBKERKABK Ta AREA vr B6 493 

3k era y RII CUR D SKM BRKRCSMAREC, 主要 是 过 去 的 一 系列 争论 
常 借 向 于 配子 体 或 强调 孢子 体 方面 的 特征 。 凡 强调 营 苦 的 配子 体 特征 时 多 将 藻 苦 归 人 蔡 
类 ,而 重视 藻 苔 孢子 体 性 状 时 往往 认为 它 与 巷 类 中 的 黑 屯 属 和 黑 真 葵 属 相 一 致 。 因 此 ,可 
以 认为 藻 苔 属 植 物 是 苔 功 植 物 中 的 一 个 特殊 类 群 ,虽然 它 的 孢子 体外 形 及 生长 形式 与 夷 
类 相似 ,但 是 ,其 孢 划 的 开裂 形式 与 其 他 雁 类 植物 有 一 定 的 差距 , 而 类 似 于 昔 类 的 单 裂 。 
除 此 之 外 其 配子 体 的 外 形 与 苦 类 亦 非常 相似 。 它 有 杞 类 植物 不 具备 的 深 的 2-4 裂 的 叶 
片 , 叶 的 裂 辩 呈 指 状 ; 根 状 茎 与 裸 靖 苔 的 生长 形式 也 相似 ,是 其 他 茵 类 植物 不 具备 的 特征 。 
Murray (1988) 认 为 ,现存 的 藻 苔 属 和 黑 真菌 属 的 祖先 类 似 于 苔 类 植物 的 祖先 ,也 同样 缺乏 
HAR, Mn, SRS RADKUN ERED ERE Re ARR RS A 
MAMA, CITES AD PRS BA Gr Tf. ELO eR ,同时 它们 的 
Ay KERB, RT BABS AREA ER. AER RE ee 
PERE PRR , CS SARAKE WF eB HEE. Schuster( 1979) Uy Be 
植物 可 能 的 祖先 其 孢子 体 和 配子 体 是 对 称 的 ,配子 体 缺 乏 叶片 ,植物 体 直立 生长 ,发 育 是 
通过 一 个 四 面 分 裂 的 顶端 细胞 。 因 此 , 藻 苔 属 的 出 现 及 人 们 对 它 的 逐渐 认识 ,显示 苔 菌 植 
物 可 能 是 由 藻类 植物 进化 而 来 ,而 且 普 类 与 萝 类 可 能 是 由 藻 苔 属 植物 的 祖先 分 别 进化 的 
两 条 分 支 。 莫 苦 属 是 苦 世 植物 进化 中 的 关键 类 群 , 它 的 发 现 使 人 们 对 于 昔 从 植物 的 进化 
有 了 新 的 认识 。 

事实 上 藻 苦 属 植物 具有 现存 苦 类 和 八 类 植物 两 方面 的 典型 性 状 ,是 否 可 以 设想 在 相 
当 长 的 地 质 历 史 时 期 之 前 , 藻 苦 属 植物 的 祖先 已 经 具备 这 些 性 状 。 现 存 的 藻 苔 属 植物 则 
可 能 是 古老 的 子 遗 植物 。 我 们 认为 : 藻 苦 属 植物 在 其 发 展 与 演化 的 历史 上 可 能 远 不 止 现 
存 的 2 种 ,而 是 代表 一 类 原始 而 独特 的 苦 侮 植物 。 对 现 有 2 种 的 分 析 表 明 :它们 之 间 的 亲 
缘 关系 并 不 密切 。 我 们 认为 仅 根据 孢子 体 来 判断 藻 若 的 系统 位 置 是 片面 的 ,特别 是 在 探 
讨 生 物 的 起 源 与 演化 方面 。 上 述 的 形态 细胞 学 、 植 物化 学 及 分 子 系统 学 证 据 表 明 藻 冶 属 
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Musci Hepaticae 。 和 蕊 类 均 有 较 大 的 差异 。 分 子 系统 学 的 研究 
成 果 (Qiu et al., 1998) PEREX fe EAS BE 
类 来 自 一 个 共同 的 祖先 ,而 苔 类 植物 应 该 是 
ae 最早 分 化 出 来 的 一 支 ,其 次 是 角 若 类 植物 , 画 
Anthocerotae ”类 植物 与 藻 苦 属 植物 则 可 能 是 最 晚 出 现 。 在 
这 最 晚 分 化 出 来 的 一 支 中 ,无 疑 藻 苔 属 植 物 
是 原始 的 ,因此 ,形态 特征 上 仍然 具有 苔 类 植 
tt eh ee 物 的 诸多 性 状 特征 。 
藻 苦 类 植物 是 苦 花 中 惟一 具有 蔡 类 和 八 
类 两 方面 特征 的 类 群 ,有 些 特 征 是 高 度 多 样 
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Fig. 6. The possible systematic position of Takakiopsida. 


藻 苔 ,必须 认识 它 的 孤立 性 和 同时 具有 苔 类 
和 但 类 两 方面 特点 的 特性 ,为 此 我 们 认为 它 在 现存 苦 从 植物 中 的 系统 位 置 应 相当 孤立 ,将 
其 成 立 一 个 独立 的 纲 一 938 25 48 Takakiopsida Schuster 似乎 更 合理 。 从 系统 位 置 而 言 , 它 
更 接近 于 从 类 植物 。 藻 苦 类 植物 与 苦 众 植物 中 其 他 大 类 可 能 的 关系 见 图 6。 
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